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は じ め に
　ヒトの特徴は，日常的に直立二足歩行を行うこと
である．ヒトに限らず霊長類は一般に二足行動を行
うが，ヒトを除く霊長類の二足歩行では，体幹が前
傾するとともに，股関節や膝関節がまっすぐに伸び
ず，二足姿勢の持続時間は短い1-2）．ヒトの歩行は
股関節や膝関節を大きく屈曲することなく，重力や
慣性力をうまく利用して接地期，立脚期，遊脚期か
らなるサイクルを繰り返す様式であり，エネルギー
の消費が少ないので長時間の持続が可能である2-4）．
　人類はおよそ 700-800 万年前に直立二足歩行の能
力を獲得したと考えられている2，6）．この行動様式を
採用したことによって空いた前肢を利用して，道具
の作成，食糧や物の運搬など，さまざまな作業をす
ることができるようになった．直立二足姿勢は進化
の過程で大きくなっていった人類の脳を支えるため
にも，力学的な面から都合のよい姿勢であった7）．
　しかし，このような脳の進化を人類にもたらした
直立二足歩行がどのような過程を経て開始されたか
に関しては，これまでに多くの議論がなされてきた
にもかかわらず，明確な解答は得られていない4，8）．
直立二足歩行は身体の準備が何もされていないとこ
ろから進化したわけではなく，その前段階として腕
渡りや木登り行動への適応があったと推察された2，9）．
　直立二足歩行開始の要因と進化の過程について運
動様式の側面から究明する方法としては，化石骨を
分析するほかに霊長類，とくにヒトに近縁な類人猿
とヒトを比較する方法が有効である1）．さらに霊長類
やそれ以外の実験動物を用いて機能形態学的，運動
学的特性を把握する試みも行われてきた10）．本稿
では現生人類につながる直立二足歩行の進化につい
て，これまでに明らかにされてきた霊長類の骨格や
筋の形態的特徴を考慮しながら，主に下肢骨の形態
に着目して比較機能形態学的な側面から考えてみた
い．
二足行動の起源究明へのアプローチ
　二足行動の起源を探るための手法として，化石の
形態分析，実験動物を用いた実験形態学的研究と
ともに二足行動をする動物を用いた比較運動分析が
行われてきた．チンパンジ （ーPan troglodytes）は，
系統進化学的に現生の動物のなかでヒト（Homo 
sapiens）に最も近縁である11）．この大型類人猿は
樹上で多くの時間を過ごすほか，地上に降りて移動
することもある．地上では四足のナックル歩行を行
うが，時折二足で立ち上がり，二足歩行をする4）．
その姿勢は他の霊長類と似て股関節，膝関節の角度
が曲がったものであり，ヒトのように 180 度近くま
でこれらの関節を伸ばすことはない．
　チンパンジーやその他の霊長類が行う地上での二
足歩行は，ヒトの二足歩行の進化を考察する対象と
して以前から注目されてきた2，12）．一方で類人猿が樹
上で行う腕渡りや垂直木登りが直立二足歩行開始の
前段階に相当する運動様式として注目された4，9，13）．
オランウータン（Pongo pygmaeus）やチンパンジー
などの類人猿は，しばしば樹上で二足行動をとるこ
とが知られている．Thropeらは，現生類人猿の樹
上行動の観察結果に基づいて検討した結果，ヒト
の祖先が，樹の枝の上で二足適応してから，林床に
降り，日常的な二足行動を取るようになったとす
る仮説を提唱した14）．樹上での二足行動では，二
足で立ち上がって枝をつかむ手足の把握力が要求さ
れる．
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　エチオピアで 440 万年前に生息したアルディピテ
クス・ラミダス（Ardipithecus ramidus，ラミダス
猿人）の手は，短い親指以外の長い 4指を枝に掛け
て腕渡りを行う現生類人猿とは異なり，親指が長
く，木を把握して登るのに都合のよい構造をしてい
た．これはこの化石人類の下肢の長さが上肢に比べ
て相対的に長いことと併せて，日常的に腕渡りをし
ていなかったことを反映する15）．これらの特徴は，
二足歩行の前段階が腕渡りであったとする説9）を
否定する証拠と見なされた．この考え方に従えば，
腕渡りを行わず下肢が長い四足の類人猿を祖として，
腕渡りを伴う生活をするゴリラ（Gorilla gorilla）
が約 1000 万年前に分岐し，その後二足歩行するヒ
トと樹上で腕渡りをするチンパンジーの系統が約
700 万年前に分岐したことになる．しかし，ラミダ
スの比較的長い下肢や手の骨格の変化が直立二足歩
行の獲得後に生じたものである可能性も否定できな
い16）．
　二足行動を行うとき下肢骨は四足行動とは異なっ
た一定の負荷を受ける．下肢形態を構造力学的な側
面から調べることによって，骨に反映された運動様
式の違いを理解できる10）．初期人類がどのような経
緯で日常的な二足歩行を開始したかについて，今後
発見される化石から新たな情報が得られることが期
待される．
二足行動と大腿骨骨幹の形態
　大腿骨の形状は，動物の移動運動様式に関連した
負荷をよく反映している10，17）．大腿骨にかかる負荷
には，関節を介して骨に伝わる体重や床反力の負
荷，大腿骨の表面に付着する筋の収縮力による負荷
などがある．日常的に二足歩行するヒトの大腿骨骨
幹中央付近の横断面は，後面の骨質が張り出した形
になっており，粗線を形成する．そこには近位から
遠位にかけて，骨幹の長軸に沿って，内側唇には内
転筋群が，外側唇には屈筋群が付着する18）（Fig. 1）．
それらの筋の付着部周辺は腱性なので，付着部に筋
収縮による強い力が働いていると考えられる．粗線
の張り出しは，内転筋の収縮力の影響を受けるとと
もに，横断面積の拡大にも寄与しており，二足起立
時には重力による大腿骨の長軸方向の圧縮を受け
る．歩行時には曲げのほかに捻じれなども加わるの
で複雑であるが，前後方向に長い横断面の形状は，
前後方向の曲げに強い力学的な性質をあらわしてい
ると解釈できる．
　猿人アウストラロピテクス・アファレンシス
（Australopithecus afarensis，アファール猿人）の
大腿骨骨幹部の横断面をしらべてみると，大腿骨中
央部では，前後方向の径が大きく，現代人の傾向と
類似している．骨幹部の後面において粗線として張
り出している幅は，アウストラロピテクスの方が現
代人よりも広くなっている18）（Fig. 1）．
　一方，チンパンジーの大腿骨ではその骨幹部の横
断面にヒトのような粗線の張り出しは認められず，
全般的に内外方向の径が大きい11，18）．したがって，
チンパンジーの大腿骨骨幹は，前後方向よりもむし
ろ内外（左右）方向の曲げに強い構造を持つ．これ
は主に四足行動に適応した形状と考えられる．日常
的に直立二足歩行する人類の大腿骨は前後径が相対
的に大きく，前後方向の曲げに強い構造をもつ点が
四足動物と異なる（Fig. 1）．
　以上のような大腿骨の形状は，現代人，猿人，類
人猿の間の歩容の違いを反映しているものと考えら
れる．ケニアで発見された，およそ 600 万年前に生
息していたオロリン・トゥゲネンシス（Orrorin 
tugenensis）の化石は，よく保存された大腿骨が含
まれている19，20）．その骨幹部の径は前後方向に大き
く，形状はアウストラロピテクス属や現代人に似る
が，チンパンジーとは異なる．したがって，この種
は日常的に二足歩行していたと考えられた19）．こ
のようにヒト上科の種間で大腿骨の横断面形状を比
較することによって，それらの運動様式を推定でき
る．
Fig. 1　 Comparizon of cross-sectional morphological fea-
ture of femoral shaft taken at mid-shaft.（Modi-
ﬁ ed from Matsumura et al, 2002）
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　二足起立行動と大腿骨骨幹の横断面形状との関連
性は，動物実験でも確かめることができる．実験動
物のラットにほぼ毎日，3か月以上にわたって二足
起立運動を負荷したところ，本来左右方向に細長い
四足動物特有の大腿骨骨幹の前後径が増して，丸い
形状に近付く傾向が認められた10）．大腿骨中央部
では，前後方向の曲げに強くなるとともに，緻密骨
の面積が増加して，骨幹長軸方向の圧縮強度が増す
ように適応したと考えられた．動物実験の結果は，
ヒトに見られるような前後方向に長い大腿骨の横断
面形状が，二足行動と密接な関係があることを示し
ている．このような知見は，化石骨の分析によっ
て，その動物の行動様式を推定しようとするときに
適用できる10）．
二足行動と大腿骨頸部の形態
　直立二足歩行するヒトの大腿骨近位部は，構
造力学的に運動様式をとくによく反映している10）．
ヒトの大腿骨頸部の緻密骨の厚さは，下縁部が厚
く上縁部が薄い特徴的な構造をもつことが知られ
ている（Fig. 2）21，22）．これは断面の下縁部と上縁部
の間で加わる力が異なることによる．すなわち，大
腿骨頸部には直立したヒトの体重の負荷によって鉛
直方向に曲げの力が加わるが，このとき頸部横断面
の上縁には引張りの力が，下縁部には圧縮の力が加
わる（Fig. 3 左）．一方，大腿骨頸部の長軸と平行
な方向に働く大殿筋の収縮力は，頸部横断面の上縁
にも下縁にも圧縮の力を及ぼす（Fig. 3 中）．その
結果，上縁部では引張りと圧縮の力が相殺されて
二足で立った時に加わる力は小さく，下縁では圧
縮力が大きく働くことになる （Fig. 3 右）21）．した
がって，二足起立時には大腿骨頸部の下部への負荷
が大きく，上部への負荷が相対的に小さいので，負
荷が大きくかかる部位では，骨梁の方向やコラーゲ
ン線維の走行などで丈夫な構造を保つとともに，リ
モデリングによって，緻密骨に構造力学的な適応
が生じている17）．
　チンパンジーの大腿骨頸部中央部横断面のCT画
Fig. 3　Patterns of load bearing in human femoral neck. Modiﬁ ed from Lovejoy （1988）.
Fig. 2　Cross-sectional morphology of the femoral neck in hominoids. Modiﬁ ed from Lovejoy （1988）.
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像をしらべてみると（Fig. 4），ヒトのように下縁部
の緻密骨の骨厚が上縁部の骨厚を大きく上回ること
はないが，下縁部が上縁部よりも厚い22）（Fig. 2，5，
6）．このような緻密骨の分布は，チンパンジーが日
常的に行う四足歩行，二足歩行，樹上の行動を含め
た，さまざまな行動や姿勢をトータルとして反映し
ているものと考えられる．
　アウストラロピテクス属の大腿骨頸部の横断面
形状はチンパンジーとは大きく異なり，ヒトと同様
の特徴を持つので，この初期人類が直立二足歩行を
していたことを示す証拠のひとつと考えられた21）．
600 万年前のケニアに生息していたオロリン・トゥ
ゲネンシスの大腿骨頸部のCT画像を分析してみる
と，下縁部が厚く上縁部が薄い，ヒトと類似した緻
密骨の分布が観察された23）．以上のような緻密骨
厚のデータは，新たに出土した化石大腿骨の頸部が
主に四足歩行していた類人猿のものか，二足歩行し
ていた人類のものかを判定するために利用できるも
のと思われる．
　また，二足歩行するヒトの大腿骨頸部表面を観察
すると，後面臀部側に外閉鎖筋が通る溝（外閉鎖筋
溝）が見出される24）．この溝は，直立二足歩行で股
関節を過伸展させたときに腱の圧力が大腿骨頸部表
面に加わることによって形成される圧痕とされてい
る．アウストラロピテクス・アファレンシス（320
万年前）ではこの溝が観察されることが知られてい
る．オロリン・トゥゲネンシス（600 万年前）の大
腿骨でも外閉鎖筋溝が観察されたが，このような大
腿骨頸部の形態的特徴は 600 万年前の猿人が直立
二足歩行をしていた証拠と考えられている24）．アウ
ストラロピテクスやオロリンは，大腿骨の構造の比
較から，現生のチンパンジーよりも頻繁に二足行動
をとっていたものと推測できる．
二足行動と骨盤の形態
　脊椎動物の骨盤は，その進化の過程で，抗重力筋
との関係および移動様式などに応じて形を変えてき
た25）．アルディピテクス・ラミダスの骨盤の上部
は上下方向に短く幅が広いお椀型でアウストラロピ
テクス属やホモ属に似ており，直立二足歩行するヒ
トの特徴と一致している26）．広い腸骨は二足姿勢を
取った時には，上半身の体重を受けやすくするとと
もに，股関節を伸展させる大殿筋に付着部を提供し
ている．一方，ラミダスの骨盤の下部は長いので，
坐骨とそこに付着する大腿後部の屈筋群や内転筋
群が発達しているが，この部の構造はチンパン
ジーに似ている26）．
　チンパンジーの二足行動と垂直木登り行動では，
Fig. 4　 Location of the examined cross-sec-
tion （section 2） along the femoral 
neck long axis. CD＝DE. Modiﬁ ed 
from Matsumura et al., （2010）
Fig. 5　 Measuring points of thickness of cortical com-
pact bone in a femoral neck cross-section （sec-
tion level 2 in Figure 4）: The cross-section is 
viewed from its distal end. A : Anterior, SA : 
superior-anterior, S : superior, SP : superior-
posterior, P : Posterior, IP : inferior, IA : inferior-
anterior, I : Inferior. Θp : Inclination of the 
principal direction. （Matsumura et al, 2010）
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共通して中殿筋がよく活動することが知られてい
る．地上から樹上に移動するときの垂直木登り行動
は，腸骨翼の外面と大腿骨の大転子を結んで骨盤を
支える中殿筋の働きを活性化させ，二足歩行へ転用
するための訓練になったと考えられる27）．これらの
特徴は，ヒトとチンパンジーの共通祖先では，木登
りをする時の腰を曲げた状態での蹴り出しがチンパ
ンジーのように強かったことを予測させる．ラミ
ダスのような上部がヒトに似て上下方向に短く幅
広く，下部はチンパンジーに似て長いモザイク様
の骨盤の構造は，この種が樹上活動能力をもちな
がら，地上における直立二足歩行への機能的な適応
を進行させていたことを示唆している5，26）．
　前述のように，320 万年前のアウストラロピテク
ス・アファレンシスの骨盤は全体が上下に短く，腸
骨翼が拡がっている点でヒトと類似する．440 万年
前のラミダスの系統がのちのアウストラロピテクス
属に繋がるものだとすれば，ヒト型の骨盤の原型は
一度に出来上がったのではなく，腸骨から変化が始
まり，中間段階を経てアファレンシスに見られるよ
うな短い坐骨へと変化が生じたことを示していると
もいえる．したがって，長い坐骨をもつラミダス
は，地上の二足歩行とともに樹上の行動によく適応
していたことが推察される26）．
　腸骨の形状から見て，ラミダスは樹上でも体幹を
立てた姿勢を保持する時間が長かったと考えると理
解しやすい．腸骨に起始する殿筋群が発達してお
り，一方で長い坐骨に起始する屈筋群が伸筋群に比
べて相対的に大きいとすれば，地上での二足歩行の
歩容は屈筋群が相対的に小さいヒトとも，屈筋群は
大きいが大殿筋が薄いチンパンジーとも異なってい
た．ラミダスでは腰椎を前弯して上体を垂直に保
ち，後ろに強く蹴りだすような二足歩行を行った
可能性がある5，26）．このことは，ラミダスの腸骨で
は，ヒトやアファレンシスと同様に，股関節の過
伸展の防止に働く腸骨大腿靭帯が起始する下前腸
骨棘が発達していることからも裏づけられる26）．
初期人類の足部の形態と系統関係
　サヘラントロプス・チャデンシス（Sahelanthropus 
tchadensis） （700 万年前）以降の比較的古い化石人
類（あるいは化石類人猿）としてオロリン・ツゲネ
ンシス（600 万年前），アルディピテクス・カダバ
（Ardipithecus kadabba）（580 万年前），アルディピ
テクス・ラミダス（440 万年前）がいずれもアフリ
カで発見されている19，26，28，29）．これらは，直立二足
歩行をしていたと考えられているが，相互の間の
系統関係は，アルディピテクス属以外は発見された
Fig. 6　 Variation in mean cortical thickness of the femoral neck in wild chimpan-
zees（n＝4）: Statistical diﬀ erence between the two measuring points is 
shown with an asterisk （p ＜ 0.05） or two asterisks （p ＜ 0.01）. Vertical 
bars : ± SD. （Matsumura et al, 2010）
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化石記録が少なく断片的なので，明確ではない6，28）．
　直立二足の移動様式を比較的よく反映する下肢骨
の部位として，大腿骨の頸部横断面，骨幹横断面，
骨盤などとともに足部が知られている30）．ラミダス
の足部の特徴として親指を大きく開く能力がある．
この原始的な把握性のある足は，ヒトのような土
踏まずのアーチがなく，歩行時には膝とつま先を
やや外側に向けて，側方の指を中心に蹴りだして
いたと考えられている5，29）．このような形質は長距
離の歩行には向いていない．
　アウストラロピテクス・アファレンシス（320 万
年前）の足部の特徴はラミダスとは異なる．アファ
レンシスでは，第 4中足骨の先端が地面に平らに着
くようねじれ，骨が地面に対して傾きを持つなど，
土踏まずのアーチを持つヒトの足と同様の特徴が認
められた30）．このような足のアーチ状の形質は地
上での長距離の移動を容易にしたと考えられる．
　アファレンシスが生息した時期に近い 340 万年前
のエチオピアの地層から，木の枝を掴むのに適した
対向可能な母趾を示す中足骨の化石証拠が見出され
ている31）．この化石は，アファレンシスより 100 万
年古い時代のラミダスや現生の類人猿のように足の
親指を大きく開くことができる特徴を有していた．
このことは，300 ～ 400 万年前の鮮新世には，歩行
様式の異なる複数種の人類が共存していたことを示
唆している31）．
　人類の二足歩行は鮮新世の時代，下肢骨格の形態
に関連して歩容の細部に種差はあったにしても，人
類の祖先に共通した移動運動様式として定着してい
たであろう．これらの中で，二足で直立した時に体
重を支えることのできる土踏まずを獲得し，地面を
蹴り出す強さと衝撃を吸収する柔軟さのある足をも
つ一部の系統が選択された31）．負担の少ない長時
間の歩行に適した足を発達させたこの系統の子孫が
現生人類に繋がるものであったと思われる．
お わ り に
　骨形態は運動適応によって行動様式とよく対応し
ているので，骨のかたちから運動様式を推定するこ
とができる．このことは実験形態学的な手法によっ
ても裏付けられている．本稿では主に下肢骨のいく
つかの形質に着目して，類人猿と人類を比較しなが
ら，初期人類の二足歩行能について考察した．
　化石人類における行動様式を推定できる形質とし
て，上下に短く幅広い骨盤，大腿骨頸部の下縁部に
みられる上縁部より著しく厚い緻密骨，大腿骨骨幹
部後面粗線部の緻密骨増加，足部における土踏まず
の形成などがある11，18，22，26，31）．手足の骨格も把握能
力を検討する上で重要である．
　これまでの知見から以下のような進化のストー
リーが考えられる．チンパンジーと人類の共通祖先
から分かれた初期人類は，樹上の二足行動に適応し
たあと地上で二足歩行するようになったが，樹上空
間を利用することもあった14，26）．手足や骨盤にはヒ
トと共通する形質のほかに，類人猿と似た部分が残
されていた．この中から上下方向に短い骨盤や土踏
まずのある足をもち，樹上の生活から離れて地上で
日常的に二足歩行する人類の系統が現われ選択され
た30）．それに続く過程で，骨格のプロポーション
や筋の付着部が調整され，それらと密接に関係した
歩容が完成されてきたと思われる．
　したがって，現生人類（現代人，Homo sapiens）
の全身の骨格は，地上での直立二足歩行に適応した
究極の形質という解釈もできる．この意味から現生
人類はひとつの進化型と言えよう．しかし，現生人
類が獲得した形質と運動様式が最も優れた，唯一の
二足歩行のかたちかどうかはわからない．それは，
私たちは直立二足歩行を獲得した代償として腰痛，
ヘルニア，老人の腰曲がりなどが起こりやすい形質
を祖先から受け継いでいることからも理解できる．
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